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摘要 : 防 雨 棚 内 设 盆栽 试验 ,设置 对 照 (Control,75$% 田间 持 水 量 ) .干旱 胁迫 (D ,35% ) .重复 干旱 胁迫 (了 D, ,35% JS 处 理 ,探讨 
花生 幼苗 对 预 干 旱 胁 人 迫 的 适应 和 记忆 响应 ,分 析 预 干 量 对 缓解 重复 干旱 胁迫 危害 的 生理 作用 。 绪 果 表 上 明 ; 与 干旱 胁迫 处 理 相 
比 ,重复 干旱 胁迫 提高 了 叶片 的 相对 含水 量 , 减少 有 睛 氨 酸 的 积累 ,降低 MDA 和 0.; 含 量 ; 抗 毛 化 酶 SOBxCAT 活性 降低 ,其 中 
POD 活性 降低 最 为 明显 ,并 在 复 水 后 恢复 到 与 对 照相 同 水 平 或 低 于 对 照 。 与 正常 水 分 的 对 照相 比 ,证 旱 胁 迫 显著 降低 叶片 光 
合 速 率 ( P、 ) .最 大 光合 势能 (P.) .最 大 光量 ia E 但 重复 干旱 处 理 在 重复 干旱 胁迫 时 期 和 复 水 后 Py SP 和 7, 均 高 于 干 
旱 处 理 。 预 干旱 胁迫 导致 光合 和 气孔 导 度 滞后 面积 .滞后 率 (下 和 五 ) 增 加 ,经 过 预 下 旱 胁 迫 后 ,重复 干旱 显著 降低 光合 和 气 
孔 导 度 滞后 面积 和 兆 后 率 。 预 干旱 胁迫 提高 植株 在 重复 干旱 胁迫 下 叶片 含水 量 , 减 轻重 复 干 旱 对 植株 造成 的 生理 伤害 ,在 光合 
作用 上 提高 对 重复 干旱 的 抵御 能 力 ， dcs LN 减少 干旱 对 植株 的 不 利 影响 。 因 


l 


此 , 预 干旱 胁迫 促使 花生 幼苗 具备 适应 或 可 记忆 初始 胁迫 的 能 力 ,重复 干旱 胁 饥 时 表现 更 为 迅速 和 强烈 的 生理 防御 和 快速 的 生 
理 恢复 机 制 。 
关键 词 : 重复 干旱 胁迫 ;光合 沾 后 ;花生 ; 抗 氧化 酶 ;气孔 导 度 潍 后 ;胁迫 记忆 


Previous drought alters physiological responses to subsequent drought stress in 
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Abstract: A pot experiment was performed in a rain shelter. The aim of this study was to explore the possible physiological 
responses or roles of pre-drought priming to/in damage alleviation of subsequent severe drought stress in peanut seedlings. 
Three treatments were designed as follows: control ( 7596 of field water capacity) , drought stress without pre-drought 
treatment ( D, 3596) , and subsequent drought stress with pre-drought treatment (Dj, 3596). Compared with the D 
treatment, presdrought priming increased the leaf relative water content and reduced proline accumulation in the D, 
treatment when seedlings experienced subsequent drought stress. In addition, MDA and O+; contents and activities of 
antioxidant enzymes. including superoxide dismutease (SOD), catalase (CAT), and peroxidase (POD) decreased in 
response to the D treatment and recovered to the level of the control, or lower, following rewatering. Drought decreased 
photosynthetic rate ( P4) , photosynthetic capacity ( P.) , and maximum quantum yield of PSII ( Y, ). However, Py, Pe, 
and, Y, in the D, treatment were higher than those in the D treatment when seedlings experienced a second drought stress. 
The hysteresis area and hysteresis rate of leaf photosynthesis ( H,) and stomatal conductance ( H,) decreased significantly 


in response to the D, treatment following repetitive drought and rewatering. In conclusion, pre-drought priming increased 
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leaf relative water content during the subsequent drought stress, reduced physiological damage caused by subsequent drought 
stress, and enhanced resistance to drought stress. The seedlings that experienced drought priming had the capacity to recover 
quickly to the growth level observed under normal soil water conditions. Therefore, peanut seedlings can adapt or 
‘ recognize’ the initial stressor from a previous exposure to drought stress, and displayed a more rapid and stronger 


physiological defense to the second drought stress using a fast physiological recovery mechanism. 


Key Words: recurrent drought stress; photosynthetic hysteresis; peanut; antioxidant enzymes; hysteresis of stomatal 


conductance; stress memory 


植物 不 能 像 动物 一 样 可 以 很 快 地 逃避 恶劣 环境 如 强 光 高温、 寒冷 干旱、 盐 碱 、 病 害 等 ,环境 胁迫 严重 影 
响 植物 的 生长 发 育 , 造 成 作物 的 严重 减产 。 自 然 界 各 种 环境 变化 对 植物 的 影响 是 多 变 、 逐 渐 积累 重复 或 交替 
发 生 的 ,植物 在 其 生命 周期 中 往往 会 遭受 多 次 不 同 程度 的 环境 胁迫 。 通 常情 况 下 ,单一 的 环境 胁迫 会 给 植物 
造成 严重 的 伤害 ,如 细胞 脱水 、 膜 系统 破坏 , 酶 活性 受 影 响 、 细 胞 代谢 紊乱 ,植株 生长 受到 抑制 ,进而 影响 产量 。 
植物 在 长 期 的 进化 中 具备 了 自身 调节 机 制 如 胁迫 感应 、 信 号 传导 、 基 因 调节 生理 改变 9s 以 适应 或 记忆 过 去 的 
胁迫 遭遇 ,并 快速 地 对 环境 变化 做 出 反应 来 抵抗 未 来 的 环境 胁迫 。 因 此 ,研究 植物 适应 重复 多 变 的 环境 变化 
的 机 制 对 作物 生产 具有 重要 的 指导 意义 。 最 近 几 年 国内 外 研究 提出 “胁迫 记 人 2 机制 解 释 植 物 对 多 变 、 积 累 、 
重复 或 交替 发 生 的 环境 胁迫 的 自身 调节 和 适应 "9 。 植 物 神经 生物 学 认 罚 植物 具有 “胁迫 记忆 智能 ” ,能够 
分 辩 积 极 和 消极 的 “经 历 " 并 < 记忆 ”这 种 经 历 ,对 再 次 面临 的 环 蜡 变 化 或 胁迫 增强 抗 性 ” ,这 种 对 胁迫 “ 记 
忆 ” 的 过 程 , 称 为 priming hardening conditioning acclimation 等 :si 例如 ,烟草 植物 经 茉莉 酮 酸 甲 酯 预 处 理 后 
表现 “免疫 记忆 ”, 积 累 尼 古 丁 以 应 对 再 次 茉莉 酮 酸 甲 酯 她 理 ' 呈 非 致 死 高 温 的 梯度 预 处 理 增加 致死 高 温 下 
拟 南 芥 的 存活 率 ' ,胁迫 浓度 的 ABA 重复 预 处 理 促使 光 诱 导 的 气孔 开放 [5 , 强 光 预 处 理 增强 氧化 胁迫 和 强 
光 胁 迫 的 耐性 "中, 高 渗 刺激 或 氧化 预 胁迫 改变 渗透 胁迫 下 Ca* 信 号 并 伴随 长 期 的 体 细胞 记忆 和 表 观 基因 
组 的 改变 中。 脱水 预 处 理 增加 拟 南 苏 >) 玉米 0 叶片 保水 能 力 ,SAABABA 预 处 理 增强 玉米 .黄瓜 ,水 称 幼 
苗 的 耐寒 性 '" ,播种 前 种 子 盐水 浸泡 处 理 的 小 淖 \ 西 红 柿 植株 表现 明显 的 耐 盐 性 | 小麦 开花 前 单 次 或 两 
次 干旱 预 刺激 减轻 后 期 干旱 胁迫 带 来 的 危害 从 而 增加 小 麦 的 灌浆 !2 。 大 量 研究 表明 ,植物 可 以 识别 并 记忆 
初始 胁迫 ,再 次 暴露 于 生物 或 非 生 物 胁 和 迫 时 表现 更 为 迅速 和 强烈 的 生理 防御 以 增加 其 生存 的 机 会 。 对 于 生长 
在 干旱 和 半 干 旱地 区 的 作物 ,年 旱 频 发 严重 影响 着 作物 经 济 产 量 和 品质 。 花 生 是 重要 的 油料 和 经 济 作物 JB 
于 抗旱 耐 次 的 作物 ,然而 每 年 约 有 20% 的 减产 由 于 干旱 造成 ,在 栽培 的 不 同年 份 也 容易 多 次 在 苗 期 .开花 期 
等 遭遇 干旱 胁迫 。 大 部 分 关于 花生 干旱 或 缺 水 的 研究 主要 集中 在 单一 的 干旱 条 件 下 , 而 实际 生产 中 干旱 或 缺 
水 环境 是 重复 发 生 的 消 [ 一 次 的 干旱 胁迫 可 能 是 对 后 一 次 干旱 或 其 他 胁迫 的 驯化 。 花 生 苗 期 干旱 锻炼 可 以 提 
高 产量 已 经 得 到 实践 的 证 实 * 1 ,然而 其 具体 机 制 并 不 清楚 。 本 研究 集中 在 花生 苗 期 对 其 进行 预 干旱 -重复 干 
时 胁迫 ,人 研究 预 干旱 胁迫 对 花生 幼苗 在 后 一 次 干旱 胁迫 下 生理 啊 应 的 变化 和 对 初始 干旱 的 适应 机 制 ,揭示 其 
TEPEE THIS AE ERUDITI ,期 望 为 指导 花生 的 实际 生产 提供 一 定 的 理论 依据 。 


1 试验 材料 与 设计 


供 试 花生 品种 为 “ 花 育 20”。 于 2015 一 2016 年 在 山东 省 花生 研究 所 防 雨 棚 内 进行 盆栽 试验 ,采用 直径 23 
cm 高 18 cm 的 花 贫 ,每 盆 装 土 3 kg ,土壤 为 砂 培土。 选取 生物 量 一 致 的 花生 种 子 (平均 0.68 g/ 粒 ) 播种 ,4 
穴 / 盆 ,出 苗 后 间苗 保留 3 株 长 势 相 近 的 幼苗 。 播 种 时 间 分 别 为 6 月 12 日 (2015 年 ) 和 6 月 13 日 (2016 年 )。 

本 试验 共 设 3 个 处 理 :1) 对照 (Control) ,正常 浇 水 ;2) 无 预 干旱 胁迫 的 幼苗 进行 干旱 胁迫 (D) ;3) BUT 
胁迫 的 幼苗 进行 重复 干旱 胁迫 (D, ) 。 试 验 为 单 因素 随机 分 组 设计 ,每 组 3 个 处 理 , 每 个 处 理 9 盆 ,重复 3 组 ， 
共 81 贫 。 设 置 土壤 含水 量 控制 在 田间 持 水 量 的 75% 为 对 照 ,花生 出 苗 后 1 周 开始 预 干旱 胁迫 ,控制 土壤 含水 
量 为 田间 持 水 量 的 35%, 预 干旱 胁迫 时 间 为 5 d ,胁迫 结束 后 复 水 。 对 预 干旱 胁迫 复 水 6d 后 的 幼苗 进行 5 d 
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重复 干旱 胁迫 ,控制 土壤 含水 量 为 田间 持 水 量 的 35%, 同 时 对 未 经 预 干旱 胁迫 的 幼苗 进行 5 d 干旱 胁迫 ,胁迫 
结束 后 复 水 恢复 正常 生长 。 根 据 干旱 处 理 时 间 ,试验 划分 为 3 个 时 期 stage 1 预 干旱 胁迫 时 期 ,stage IL ELTE 
早 胁 迫 时 期 stage TIT 重复 干旱 后 复 水 时 期 。 试 验 处 理 见 表 1。 采 用 称 重 法 控制 各 处 理 不 同时 期 土壤 含水 量 。 


表 1 试验 处 理 
Table 1 Experiment treatments 


土壤 含水 量 ( 田间 持 水 量 )/% 
Soil relative water content (Field water capacity) 

处 理 Stage I Stage II 

pe E pee "MERO Stage III 
Treatment 预 干旱 5d 复 水 6d 重复 干旱 5d js 

AK 
Pre-drought treatment Re-watering 6 days Recurrent drought N 
Reswatering 

5 days treatment 5 days 
对 照 Control 75 75 75 75 
干旱 D 75 75 35 75 
重复 干旱 Dp 35 75 35 75 


2 测定 项 目 与 方法 


2.1 叶片 相对 含水 量 测定 
分 别 在 Stage I 和 Stage I 胁迫 处 理 第 5 天 取 混 合 叶 片 测定 叶 颇 相对 合 水 量 ,每 个 处 理 样本 重复 数 (n) 为 
6, 叶 片 相对 含水 量 (LRWC) 计 算 公式 如 下 :LRWC (%)=( 鲜 重 - 琅 重 )Xx100/( 吸 水 饱和 后 鲜 重 - 干 重 ) 。 
2.20 光合 曲线 和 光合 滞后 的 测定 

分 别 在 Stage I 和 Stage II 胁迫 第 5 天 ,Stage M 复 水 后 
3 便携 式 光合 作用 测定 系统 (PP System, U.S.A.) I EAEAN 4) HI E 0,200,500,800,1200,1600,2000 pmol 
QJ 。m?s"' 光 强 下 测定 光合 速率 。 对 3 次 测定 光合 速率 数据 平均 值 做 光 强 -光合 速率 曲线 ,曲线 公式 为 Pv=Pe(1- 
20 e) -R ,其 中 以 净 光合 速率 ,P. 最 大 光合 扑 能 国富 瞳 呼吸 速率 ,大半 时 间 常 数 ,1 光照 强度 , 台 最 大 光量 子 产 
E(Y,-KP.), 


1 天 测定 光合 。 参 考 Xu FH 的 方法 ,采用 CIRAS- 


Ẹ 光合 滞后 方法 参考 秦 等 ”方法 NECS A. 0,200 ,500,800,1200,1600 增加 到 2000 umol ji s 下 光合 
.三 ”速率 ,获得 光 强 -光合 速率 曲线 (1, 然后 测定 光 强 从 2000,1600 ,800 ,500, 200 降低 到 0 pmol m? s FE 


-== ”速率 ,获得 光 强 -光合 速率 曲线 (I ,计算 两 条 光合 曲线 所 夹 面积 的 定 积 分 , 即 为 光合 滞后 (H,)。 计 算 公 式 
Wy Hy=1— [PAY f). Pet 1,0 1, 9 ERHEURE a 和 了 分别 为 0 到 2000 pmol m? s 2000 到 0 pmol 
m^ s 的 光照 强度 。 
2.3 气孔 导 度 和 气孔 时 度 滞后 的 测定 

测定 褒 合 速率 的 同时 测定 气孔 导 度 ,气孔 导 度 - 光 强 曲线 公式 gs=gc(1-e“) -go, 其 中 gs 气孔 导 度 ,g 


大 气孔 时 度 go 0 mol m^ s 光 强 时 气孔 导 度 ,a 气孔 开 度 相 关 常 数 ,7 光照 强度 。 EE MM E 
IH] Hpo 


2.4 MEARI RE 


参照 Bates 等 2 和 


和 Marin 4&9! 的 酸性 节 酸 酮 测定 , 稍 作 修改 。0.3g 混合 


叶片 经 5 mL 3% 磺 基 水 杨 酸 


100% 水 浴 10 min 作为 朋 


上 氨 酸 提取 液 , 且 氨 酸 提取 液 : 冰 醋酸 :2.5% 酸 


酸性 匣 酸 酮 (1:1:1) 混合 液 100*C 7K 16 30 


min 后 冰 浴 终止 反应 ,加 入 4 mL 甲 茶 提 取 ,520 nm 测定 吸光 值 。 
2.5 ” 超 氧 阴离子 (0.;) 和 MDA 测定 

超 氧 阴离子 参考 采用 Bissenbaev 5675 XJ 
2.6 抗 氧 化 酶 活性 测定 

抗 氧化 酶 活性 液 提 取 参 考 Bradford 方法 '231 ,SOD 参考 Beyer 和 Fridovich ?! 和 Chakrabarty 4 99) NBT 法 ; 


KE. MDA RARE KZE 。 
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135 umol m ^ s FEHR PHBE 5 min, CAT 测定 参考 Beers 和 Sizer WH, POD 参考 Khalil 557" 愈 创 木 酚 氧 
化 法 。 

O-; MDA 和 抗 氧化 酶 测定 样品 为 混合 叶片 ,每 个 处 理 采取 3 株 花 生 幼 苗 , 摘 取 心 叶 下 完全 展开 的 叶片 ， 
分 别 混合 后 取样 ,样品 测定 量 为 0.4 g, 取 样 时 间 分 别 在 Stage I 和 Stage II 胁迫 第 5 天 ,Stage M 复 水 后 第 1 天 。 
吸光 值 均 采用 Ultrospec 2100 pro 紫外 /可 见 分 光 光 度 计 (Amersham Biosciences) 测定。 
2.7 数据 处 理 

用 Origin 7.5 软件 进行 数据 整理 和 作 图 ,用 SAS 8.0 数据 分 析 软 件 进 行 统计 分 析 ,采用 LSD 法 进行 差异 显 
著 性 检验 。 


3 结果 


31 重复 干旱 提高 叶片 相对 含水 量 

预 干 量 胁 迫 影响 幼苗 的 生长 发 育 , 表 现 明显 的 干旱 特征 ,地 上 部 矮小 ,叶片 获 看 4 呈 E 片 相对 含水 量 降低 到 
67.30%( 图 1) 。 对 花生 幼苗 进行 重复 干旱 胁迫 ,发现 干旱 胁迫 (DD ) 处 理 幼苗 叶片 簇 丰 的 程度 比重 复 干旱 胁迫 
(D, ) 处 理 高 ,但 D, 人 处 理 植株 比 D 处 理 更 矮小 ,D, 人 处 理 叶 片 相 对 含水 量 (64.82%) 蝇 著 司 于 DD Wb FH (53.34% ) 
(图 1)。 因 此 , 预 干旱 胁迫 显著 提高 了 重复 干旱 胁迫 下 人 花生 幼苗 叶 户 的 相对 含水 量 。 
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图 1 叶片 相对 含水 量 
Fig.1 Leaf relative water content 


左 , 预 干旱 胁 追 5 天 A, EFES 天 ;小 写字 母 表示 处 理 间 差 异 显著 ( P<0.05) ; 大 写字 母 表示 处 理 间 差异 极 显 著 ( P<0.01) 


3.2 FEA A aD ZA RY RR 

JEES TE E Stage T EHH ZS FSD ARER ERRAR (471.71 ug/g 鲜 重 ) 以 防御 干旱 胁迫 
(Fl 2), Stage I ER TF BGB EE], D Ab SAE AE A PARS tt SE 3500 ug/g 鲜 重 , 约 为 对 照 的 45 
io DARHA rp ER ES BS SAR FF E (1312.68 pg/g 鲜 重 ) 仅 为 D 处 理 的 1/3, EREA Stage I 复 水 
JS ALR EEL ZS p Fr np es t SP >, fH. D, Ach n E Fr PARE ERE] 150.42 ug/g 鲜 重 , 仍 低 于 D 
ADEE (422.75 ug/g 鲜 重 ) ,对 照 在 3 AE BRE ERR OF 7683 E 25 50 
3.3 重复 干旱 降低 MDA 和 0.; 含 量 

干旱 胁迫 可 以 引起 植物 体内 活性 氧 自由 基 积 累 , 进 而 导致 细胞 膜 脂 过 氧化 ,产生 过 量 MDA ,造成 细胞 膜 
系统 受到 破坏 。 本 试验 ,Stage I 预 干旱 胁迫 增加 花生 幼苗 叶片 MDA 的 积累 , 比 对 照 高 40.5696 (图 3)。Stage 
工 重 复 干 旱 胁 迫 时 期 ,D 处 理 叶 片 中 积累 的 MDA 含量 是 对 照 的 107.94% ,而 Ds, 处理 叶 片 中 积累 的 MDA 水 平 
仅 是 D 处 理 的 38.19% ,其 至 比 对 照 叶 片 中 MDA 含量 低 25.91% ,但 未 达到 极 显 车 差异 。Stage II 复 水 后 ,D 和 
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E E =A 
D, 两 处 理 MDA 降低 到 与 对 照 无 显著 差异 。 4500 - Sam | Stell | Sage a 
Ba Mat imp Heros; 自由 基 含量 与 对 照 无 显 "ERI LES dE o 
著 差异 (图 3)。Stage I 重复 干旱 时 期 , D 处 理 导致 花 : | 
生 幼 苗 叶 片 大 量 积累 0.; ,含量 是 对 照 的 2.12 fi, D, Ah 3500 - 
理 0.; 含 量 显著 低 于 DD 处 理 。Stage III 复 水 后 由 于 干旱 3000 上 
胁迫 的 解除 ,时 片 中 0.3 会 量 急 剧 下 降 ,但 仍 表现 为 D。 LE 
低 于 D, 甚 至 低 于 对 照 。 e» 
24 重复 干旱 降低 抗 氧 化 酶 活性 gg 20007 
预 干旱 胁迫 促使 花生 幼苗 启动 抗 氧 化 酶 保护 系统 ， zu ji | 
本 试验 测定 了 SOD,CAT 和 POD 活性 ,结果 如 图 4 所 
示 , 预 干旱 胁迫 (Stage 1) 显著 增强 叶片 中 SOD 和 CAT T : . 
活性 ,POD 活性 有 所 增加 但 与 对 照 无 显著 差异 。Stage 500 上 e 4 c 
G 
TI 重复 干旱 胁迫 时 期 ,D 处 理 SOD 和 POD 活性 极 显 著 o Lo: 
4 高 于 对 照 ,分 别 是 对 照 的 2.45 倍 和 3.62 4%, D, AX SS the ole ob oS RO Us 
的 高 于 对 TENE 的 倍 和 3.6 uk p 处理 Halt m EET 中 上 
叶片 中 SOD 和 POD 活性 显著 低 于 D 处 理 ,尤其 POD SESS x § i 
活性 降低 地 更 为 显著 , 仅 为 D 处 理 的 56.43%, D, IIb FH " 
叶片 中 CAT 活性 虽 低 于 对 照 和 DD 处 理 , 但 无 显著 差异 。 2 “花生 幼苗 叶片 且 氨 酸 含量 
Stage TII 复 水 后 D 和 D， 两 处 理 HF 片 中 SOD 活 性 与 对 Fig.2 Proline content in leaves of peanut seedlings 
照 无 显著 差异 ,但 CAT 和 POD 均 低 于 对 照 。 大 写字 母 表示 处 理 间 差异 极 显著 (P<0.01) 
时 期 I THERE TT Hf SOUT 时 期 I 时 期 II 时 期 王 
020 FFF 重复 干旱 复 水 TG 重复 干旱 复 水 
A 80 L A 
0.18 上 | 
0.16 L d 2n 
S 0.14 L M: 60 上 I 
E 0.12 L " t3 so L m i 
ME Bue I i x E 4L CD I cD 
SE ool B B|g B B ES I I 
> lig 2L D 
< Ro 
Q 0.06 上 这 T D 
i 0.04 上 © 205 
0.02 L 10 - 
0 titi ti ity 0 
EODD EECSmNOmEGSESmOmNS B D E E pon eE g Oa e 
REEPREt + RE ox RELPREF HF RE E 
SES 5 m ő m SES 5 R ó m 
i E E E i E 


图 3 花生 幼苗 叶片 MDA 和 0O.; 含 量 
Fig.3 MDA and O.:; contents in leaves of peanut seedlings 
大 写字 母 表 示 处 理 间 差 异 极 显著 (P<0.01) 


3.5 重复 干旱 增强 叶片 光合 能 力 和 气孔 导 度 
3.5.1 光合 曲线 


光合 速率 - 光 强 曲线 (图 5) 可 以 看 出 , 预 干旱 胁迫 抑制 了 花生 幼苗 叶片 的 光合 作用 ,表现 在 降低 每 个 光 强 
下 的 光合 速率 ( P\) o Œ Stage IL 重复 干旱 胁迫 时 期 ,花生 幼苗 由 于 受到 干旱 胁迫 的 影响 光合 速率 接近 于 0 ,经 
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450- WH I 时 期 [I 时 期 II 
预 干 旱 重复 干旱 复 水 
400 A 
& 350 I me 
€ 300 - I 
me; cp co P 
RS w0} gd IN D 
D> D 
S 150- I 
a 
9 100- 
50 - 
0 
EIE ET Am SETINOmS 
wineeee OREH OEC 
OBS O R 0 UN 
b L:] H 
A 
时 期 I Fey Hq TT 时 期 II 时 期 I HS IT 时 期 II 
预 干 旱 重复 干旱 复 水 预 干 旱 重复 干旱 复 水 
250 - 350 - 
A 
I 300 - 
一 2004 一 
性 AB AB H 
à ik 250L 
bs I B 2 m 2 
wie 150 上 ag B AB # = 20L AB] ^ 
EE [^ B OBS [|t 3 
SE | & E 150} | B 
3 8 B Bg | 
> A loot | 了 
V 50 上 z 
50 Ł 
0 0 
R o ka Ee A n ee co mA 4 EUcIEBEcUOmNSESIOUS 
wi-fi BOREH om Eitfti Lo Ei RO 
OBS oO a © w ORS oO w 口 R 
b k el è k H 
A A 
图 4 花生 幼苗 叶片 抗 氧 化 酶 活性 
Fig.4 Antioxidant enzyme activities in leaves of peanut seedlings 
大 写字 母 表示 处 理 间 差异 极 显 著 ( P<0.01) 
过 预 干 旱 胁迫 的 D 处 理 叶 时 光合 速率 稍 高 于 D 处 理 。Stage II 复 水 后 ,两 处 理 均 低 于 对 照 , 但 D, 处 理 在 光 强 


超过 500 umom’ s 时 光合 速率 显著 的 高 于 D 处 理 。 
从 引 合 井 线 各 参数 的 结果 ( 表 2) 看 出 ,Stage 1 PCT UB 
子 产 量 ( 页 ,增强 暗 呼吸 速率 (Rh ) 。Satge [时 期 ,D 处 理 的 P.( 4.8 pmol ms ) 仅 为 对 照 的 12.996; Y, 
(0:03646-mol/mol ) 仅 为 对 照 的 39.5% ; 半 时 间 常 数 K (7.58 x 102 ) 代表 光合 速率 达到 最 大 光合 势能 63% 时 所 
用 的 时 间 极 显著 大 于 对 照 。 与 D 处 理 相 比 ,Dv 处 理 显著 提高 P. 和 Yo, EK K (Al, Stage II 复 水 后 ,未 经 过 预 
干旱 胁迫 的 D 处 理 ,P.(25.1 pmol ms ) 显 著 低 于 对 照 (32.8 pmol m^ s~), mi D AIE P.(32.7 pmol m? 
s!) 与 对 照 (32.8 pmol ms ) 无 显著 差异 ,D 和 DARBE 怠 均 显著 高 于 对 照 ,D 处 理 的 K 值 大 于 对 照 ,而 D， 
处 理 的 天 值 与 对 照 无 显著 差异 。 
3.5.2 Jte] 
花生 幼苗 在 Stage I 预 干旱 胁迫 下 测定 光合 速率 ,模拟 光合 曲线 ,结果 发 现 同一 处 理 下 , 光 强 从 0 一 2000 
了 了 ss-! 增 加 时 得 到 的 光合 曲线 ,与 光 强 再 从 2000 umol m^? s^ 1 逐渐 减少 到 0 mol ms"! 时 得 到 的 光合 曲 


显著 降低 了 叶片 最 大 光合 势能 ( P.) .最 大 光量 


umol m 
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线 不 吻合 ,两 条 曲线 所 夹 的 面积 不 同 (图 6) 。 与 光 强 从 低 到 高 逐渐 增加 时 每 个 光 强 下 的 P\ 相 比 , 光 强 再 次 从 
高 到 低 减少 时 ,P\ 偏 高 或 偏 低 , 即 同样 光 强 下 光合 曲线 并 不 吻合 ,这 种 现象 称 为 光合 灌 后 ”| 。 


30 - 
as. MHI EJH TIT 
复 水 
25 
30 上 
20 
25 上 
= 20 L 15 
x 
We 15 - 10 
1E 
RŽ 
È 10 L 5 
5L 
0 
oL 
TS 
-5 L 
LE p LU LU a -10 
0 500 1000 1500 2000 0 500 1000 1500 2000 0 500 1000 1500 2000 
光 强 
PPF/(umol m? s!) 
图 5 花生 幼苗 叶片 光合 曲线 
Fig.5 Photosynthetic response curves in leaves of peanut seedlings 
R2 光合 曲线 参数 
Table 2 Parameters from the analysis of photosynthetic light response curves 
"m - 最 大 光量 子 产量 (Y 
最 大 光合 势能 (P。) 暗 呼吸 (Rn ) poids "— 半 时 间 常 数 (K) (x10) 
时 期 处 理 MC Maximum quantum ; 
Photosynthetic capacity Dark respiration . Half time constant ( K) 
Stages "Treatment RM pn a yield ( Yọ ) H A $ 
EPD mol m^s ) (Rp)/( umol m™~ s~) x (X10 2)/(m? s mol!) 
/ ( mol/mol) 
D 预 干 旱 对 照 30.8A 1.3B 0.04041a 1.31a 
Pre-drought 预 干旱 23.8B 2.1A 0.03046b 1.28b 
I EET 对 照 37.1a 4.0B 0.09238A 2.49C 
Recurrent drought tER 4.8c 2.5C 0.03646B 7.58A 
EDT 7.3b 6.1A 0.04605B 6.30B 
In £k 对 照 32.8A 5.3B 0.08462B 2.58B 
Re-watering TR 25.1B 7.1 AB 0.09438A 3.76A 
重复 干旱 32.7A 9.9A 0.09254AB 2.83B 


各 参数 由 PN =Pa(1-e ) 


-RD 计算 得 到 ; 小 写字 母 表 示 处 理 间 差异 显著 ( P<0.05) ;大 写字 母 表示 处 理 间 差 异 极 显著 (P<0.01) 


AS gm Y , Stage I 预 干旱 胁迫 时 期 ,对照 和 预 干旱 胁迫 处 理 当 光 强 从 2000 一 0 umol m ? s^ Jib ER, [8] — 
光 强 下 的 P\ 高 于 从 0 一 2000 pmol m? s 增加 时 的 P\,。 两 条 曲线 所 夹 的 面积 , 即 光合 滞后 面积 ( 定 积分 值 ) , 


预 二 时 胁迫 处 理 极 显著 


大 于 对 照 ,滞后 中 值 和 光合 滞 后 率 ( 及, 10.40) 均 极 显 著 高 于 对 照 ( 及 ,7.37) ( 表 3)。 


Stage II 重复 干旱 胁迫 时 期 ,D 处 理 当 光 强 从 2000 一 0 pmol m^? s^ 降低 时 得 到 的 光合 曲线 ,同一 光 强 下 PAK 


于 光 强 从 0 一 2000 umol 


m^ s 增加 时 的 已 ,光合 滞后 面积 ( 定 积分 值 4067.72 ) Ej THR (4333.13) 无 显著 差异 。 


而 D, 处 理 , 由 于 干旱 胁迫 导致 光合 速率 极 低 ,但 两 条 光合 曲线 重大 性 很 好 ,光合 沛 后 面积 (2805.36) 滞后 中 


值 (1.40) 和 光合 滞后 率 
滞后 中 值 和 滞后 率 均 极 


HH,(0.45) 均 极 显 著 的 低 于 对 照 和 DD 处 理 。Stage II 复 水 时 期 , D, 处 理光 合 滞后 面积 、 
显著 低 于 对 照 ,D 处 理 复 水 后 HN 1.25, 99 3 个 处 理 中 最 低 。 
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图 6 花生 幼苗 叶片 光合 滞后 


Fig.6 Photosynthetic hysteresis in leaves of peanut seedlings 


实心 标记 为 各 处 理光 强 从 0 一 2000 pmol m^? s 增加 时 测 得 的 数据 ,同一 处 理 空 心 标记 为 光 强 从 2000 一 0 pmol m^? s^! BERETS A 


表 3 光合 滞后 相关 参数 


Table 3 Parameters from photosynthetic hysteresis 


时 期 处 理 定 积分 值 积分 中 值 滞后 中 值 光合 滞后 率 Hy / 96 
Stages Treatment Definite Integrals Integral mean Hysteresis mean Photosynthetic hysteresis 
I RE x] n8 3166.69B 21.494 1.58B 7.37B 
Pre-drought 预 干 旱 3755.56A 18.06B 1.88A 10.40A 
了 I 重复 干旱 对 照 4333.13A 31.86A 2.17A 6.80A 
Recurrent drought 干旱 4067.72A 3.98B 2.03AB 0.51B 
重复 于 早 2805.36B 4.49B 1.40B 0.45B 
II 复 水 对 照 7593.18A 30.25A 3.80A 12.55A 
Re-watering TER 548.90C 22.00B 0.27C 1.25C 
ERTE 3962.05B 28.91A 1.98B 6.85B 


大 写字 母 表 示 处 理 间 差异 极 显 著 (P<0.01) 


35.3 AILEE 


局 时 和 求 分 亏 缺 导致 花生 幼苗 叶片 失 水 ,影响 气孔 开 闭 。 在 3 个 处 理 时 期 测定 光合 的 同时 测定 气孔 导 


JE ,分 析 气 孔 时 度 - 光 强 曲线 ,结果 如 图 7 所 示 。Stage 工 预 干 旱 胁迫 时 期 ,正常 水 分 下 的 对 照 和 预 干旱 胁迫 的 


化 生 


幼苗 叶片 气孔 时 度 (gs ) 随 着 光照 强度 增加 与 光合 曲线 相似 ,符合 目 然 常数 。 的 负 指 数 曲 线 ,由 于 干旱 胁 


迫 , 预 干旱 胁迫 的 叶片 在 每 个 光 强 下 的 gs 均 显 车 的 低 于 对 照 。 预 干旱 胁迫 处 理 最 大 气孔 导 度 ge(0.203) .0 光 


强 下 
和 D 


气孔 导 度 gu(0.093) 分 别 极 显 著 低 于 对 照 g.(0.495) ,gu(0.214)( 表 4)。Stage I 重复 干旱 胁迫 时 期 ,D 
,两 处 理气 孔 导 度 - 光 强 曲线 不 符合 e 的 负 指 数 曲线 , 随 着 光 强 的 增加 分 别 从 0 光 强 时 0.126 和 0.194 mol 


m^ s 逐渐 降低 ,与 对 照 旺 明显 的 相反 趋势 ,其 中 D 处 理 在 各 光 强 下 gs 均 高 于 DD 处 理 。Stage III 复 水 时 期 ,D 


FI D 


,处 理 各 光 强 下 的 gs 仍 低 于 对 照 ,gc 和 go 与 气孔 导 度 曲线 结果 一 致 , 均 呈现 对 照 > 重 复 干 旱 > 干 旱 。 
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7 花生 幼苗 气孔 导 度 
Fig.7 Stomatal conductance in leaves,of peanut seedlings 
表 4 气孔 导 度 相 关 参 数 
Table 4 Parameters from stomatal conductance 
最 大 气孔 导 度 (gc) 0 光 强 下 气孔 导 度 (go ) 
时 期 处 理 Maximum of stomatal Stomatal conductance at a (x103)/ 
Stages Treatment conductanée,( gc) / 0 light density (go )/ (n? s mol! ) 
(mol.m ? s^!) (mol m? s^! ) 
I 预 干旱 对 照 0.495A 0.214A 1.56a 
Pre-drought 预 干 旱 0.203B 0.093B 1.34b 
了 I 重复 干旱 对 照 0.818A 0.356 0.52 
Recurrent drought 干旱 0.126C 一 一 
重复 于 早 0.194B = 一 
II 复 水 对 照 0.668A 0.292A 1.27B 
Re-watering Te 0.329€ 0.174C 0.39C 
EDS 0.480B 0.211B 1.56A 


3.54 AL BEER 


降 


4 


长 


小 写字 母 表 未 处 理 间 差 异 显 著 ( P<0.05) ;大 写字 母 表 示 处 理 间 差 异 极 显 著 ( P<0.01) 


I Hr ^E SE BERE Jc Hl £x SG Es HAR ABUL, Stage TI 重复 干旱 时 期 ,D 处 理 在 光 强 2000 一 0 pmol m^? s^! 
低 时 同 关 - 光 强 下 气孔 导 度 低 于 0 一 2000 pmol m^? s ! 增 加 时 的 气孔 导 度 值 (图 8)。 

表 5 结果 为 各 时 期 不 同 处 理气 孔 导 度 滞 后 相关 参数 。 预 干旱 胁迫 处 理气 孔 导 度 滞后 面积 ( 定 积分 值 ) 、 
后 中 值 GEL SE BET Je RH) ie TOME RR, Stage I 重复 干旱 时 期 和 Stage II 复 水 后 ,D 和 Dy 处理 滞后 面 
Fira PÉIR m ARTIE ,及 值 则 为 干旱 > 对 照 > 重 复 干 旱 。 


讨论 


叶片 失 水 是 植株 遇 到 干旱 最 直观 的 反应 ,干旱 条 件 下 ,生物 量 优先 分 配给 根系 ,植物 可 以 通过 增强 根系 生 
,利于 吸收 土壤 水 分 以 更 好 地 适应 干旱 环境 。 本 试验 ,初始 预 干旱 胁迫 促使 重复 干旱 时 花生 叶片 保持 较 
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高 的 含水 量 , 这 一 结果 可 能 与 重复 干旱 根系 并 未 受到 显著 影响 有 关 , 根 系 在 预 干 时 复 水 后 仍 可 以 保持 较 高 的 
吸水 能 力 。 也 有 研究 得 出 相反 的 结果 ,叶片 相对 含水 量 不 受 上 一 次 干旱 胁迫 的 影响 ,无 法 通过 根系 生物 量 或 
吸水 机 制 得 到 充分 的 解释 om 。 
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图 8 花生 幼苗 叶片 气孔 导 度 滞后 
Fig.8 Hysteresis of stomatal conductance in leaves of peanut seedlings 


实心 标记 为 各 处 理光 强 从 0 一 2000 pmol m^? s 增加 时 测 得 的 数据 , f] — b= cio 2926358. 2000 一 0 pmol m^? s^! ACIES P A 


m5. 气孔 导 度 滞后 相关 参数 


Table 5 Parameters from hysteresis of stomatal conductance 


E ip yH (ee 
~A. TR 气孔 导 度 沾 后 率 ( Hs ) 
时 期 处 理 定 积分 值 积分 中 值 Wc ; : 
i i Hysteresis of stomatal 
Stages Treatment Definite Integrals Integral mean Hysteresis mean : 
conductance (Hg) /% 
1 预 干 旱 对 照 97.97 B 0.46 A 0.049B 10.71B 
Pre-drought HFF 139.41 A 0.23 B 0.070A 29.77A 
IET 对 照 246.44A 0.73A 0.123A 16.79ab 
Recurrent drought 干旱 32.91C 0.08C 0.016C 20.84a 
重复 干旱 59.05B 0.20B 0.030B 14.55b 
II 复 水 对 照 115.47a 0.59A 0.058A 9.80B 
Re-watering 干旱 76.72c 0.31C 0.038B 12.24A 
重复 干旱 82.93b 0.44B 0.041B 9.45B 


洲 写 字 屋 表示 处 理 间 差异 显著 ( P<0.05) ;大 写字 母 表示 处 理 间 差 异 极 显著 ( P<0.01) 


且 氢 酸 大 量 积累 是 植物 遇 到 胁迫 后 的 一 种 快速 应 激 反应 ,作为 渗透 调节 物质 在 胁迫 条 件 下 增加 细胞 渗透 
浓度 ,降低 渗透 势 , 使 细胞 在 低 渗透 下 吸收 胞 外 水 分 维持 渗透 平衡 ,同时 作为 信号 物质 ,可 激活 抗 氧化 酶 系统 、 
诱导 抗 性 基因 表达 等 逆境 适应 相关 的 多 种 响应 “| 。 初 始 胁迫 诱导 植物 积累 且 氨 酸 作为 渗透 调节 物质 ,再 次 
遇 到 逆境 胁迫 时 , 仍 可 维持 在 较 高 水 平 调节 生理 代谢 ,使 植物 获得 对 后 生 胁 迫 的 抗 性 。 本 研究 , 预 干旱 胁 
迫 大量 积 累 且 氮 酸 ,重复 干旱 时 且 氨 酸 含量 却 远 远 低 于 单 次 干旱 的 积累 含量 ,上 且 复 水 后 可 迅速 恢复 到 对 照 水 
平 (图 2)。 相 应 的 MDA、0.; 含 量 以 及 抗 氧化 酶 活性 也 得 到 相同 的 结果 (图 3 一 图 4) ,说 明 预 干旱 胁迫 促使 花 
生 幼 苗 植 株 对 干旱 胁迫 具备 了 一 定 的 适应 性 或 印记 能 力 , 再 次 遇 到 干旱 胁迫 时 抗 氧 化 酶 系统 能 更 快 更 有 效 的 
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激活 ,调节 自身 生理 防御 功能 ,清除 活性 氧 自 由 基 , 减 轻 细 胞 过 氧化 对 植株 造成 的 伤害 ,有 利于 花生 幼苗 在 随 
后 的 干旱 胁迫 下 保持 较 高 的 抗 性 ,植株 所 受 胁 迫 程度 减少 。 

光合 作用 在 多 次 胁迫 中 的 响应 也 存在 不 同 的 结果 。 无 论 初始 胁迫 是 中 度 还 是 重度 胁迫 ,重复 干旱 均 可 显 
著 增 加 光合 参数 ,如 蒸腾 速率 、 气孔 导 度 . 胞 间 二 氧化 碳 浓度 . 桨 光 合 速率 、 表 观 量子 效率 、 最 大 净 光 合 速 
ARCU, 。 也 有 试验 表明 重复 干旱 降低 浆 光 合 速率 .最 大 量子 效率 和 最 大 荧光 值 ” 。 本 试验 结果 表明 , 预 干旱 
胁迫 显著 提高 花生 植株 在 重复 干旱 下 净 光 合 速 率 、 最 大 光合 势能 和 最 大 光量 子 产量 。 预 干旱 胁迫 处 理 造成 气 
孔 和 光合 滞后 显著 增加 ,干旱 对 植株 光合 系统 光化学 和 参与 光化学 反应 的 酶 造成 了 胁迫 ,而 重复 干旱 性 单 次 
干旱 明显 减少 气孔 导 度 和 光合 速率 滞后 。 光 强 从 弱 光 到 强 光 时 需要 一 定时 间 达 到 稳定 , 即 出 现 光 强 滞后 期 。 
植物 叶片 的 光合 滞后 现象 原因 之 一 由 于 光 对 酶 的 诱导 活化 和 光合 中 间 产 物 及 C0, 受 体 增生 的 反馈 抑制 ,为 一 
原因 由 于 气孔 开 度 延 长 滞后 时 间 影 响 气体 传导 '“” 。 光 合 灌 后 反映 了 叶片 光合 系统 光化学 凤 应 竣 与 光合 
作用 的 酶 等 活性 ,间接 表明 植物 对 环境 变化 的 适应 能 力 '” 。 一 般 情 况 下 , 当 植 株 生 长 环境 好 植株 健壮 的 条 
件 下 , 当 光 强 从 低 到 高 增加 时 的 光合 曲线 会 与 高 光 强 到 低 光 强 减 弱 时 的 光合 曲线 基本 吻合 膨 植 物 光 合 滞后 通 
常 发 生 在 衰老 或 胁迫 环境 下 ,气孔 比 正常 条 件 下 更 难 完全 张 开 , 江 后 越 严 重 表明 植株 受到 的 胁迫 影响 越 大 。 
因此 ,本 试验 中 叶片 气孔 和 光合 灌 后 率 的 降低 说 明 预 干旱 胁迫 在 光化学 反应 光合 酶 活性 和 气孔 开 度 上 提高 
了 植株 对 重复 干旱 胁迫 的 适应 或 抵抗 能 力 ,表现 增强 的 光 保 护 作用 

植物 可 对 初始 胁迫 产生 印记 从 而 影响 对 二 次 胁迫 的 响应 "。 经 历 过 前 期 干旱 ,虽然 影响 株 高 、 叶 面积 、 
生物 量 等 生物 学 特征 ,但 植株 在 光合 作用 上 提高 对 二 次 干旱 的 抵抗 能 为 。 不 过 ,植株 对 再 次 胁迫 的 抵御 和 


恢复 程度 可 能 与 前 一 次 的 胁迫 程度 和 持续 时 间 有 关 '*。 多 数 人 研究 认为 ,重复 胁迫 后 植株 的 生理 参数 可 以 
快速 的 恢复 ,甚至 恢复 到 胁迫 之 前 的 水 平 ，"。 也 有 研究 表明 重度 的 胁迫 不 能 弥补 胁迫 对 植株 生长 的 不 利 
影响 1。 更 为 激烈 或 频繁 的 胁迫 并 没有 提高 植物 自身 抵御 的 能 力 ,反而 导致 生产 力 的 损失 '*”*i。 本 试 
JS AR MDA 0; 含量 . 抗 氧化 酶 活性 .光合 和 气孔 导 庆 在 复 水 后 的 快速 恢复 ,表明 花生 植株 在 重复 干旱 
后 具有 较 强 的 生理 恢复 能 力 , 预 干旱 胁迫 可 缓解 重复 干旱 对 植株 生理 伤害 的 影响 。 

目前 ,关于 植物 对 多 种 逆境 的 适应 和 月 时 抵御 虽然 受到 广泛 关注 ,并 大 量 应 用 于 生产 实践 ,但 其 适应 机 制 
尚 不 清楚 。Boussiba 等 '4 提 出 “交叉 适应 * (cross adaptation ) 机 制 ,植物 在 经 历 初 发 逆境 后 ,能 提高 对 次 生 或 
后 生 逆 境 的 抵抗 能 力 。 近 几 年 的 研究 提出 胁迫 记忆 ?机制 ,植物 对 重复 胁迫 在 生理 、 生 化 水 平 上 的 自身 抵御 
和 印记 ,可 能 与 耐 受 基因 的 转录 有 关 ! 一 植物 在 前 期 受过 锻炼 或 经 历 过 胁迫 后 可 能 通过 转录 因子 的 积累 ,在 
后 期 感知 胁迫 后 增加 防御 基因 的 表达 '“*] 。 重 复 干旱 胁迫 发 现 除 干旱 响应 基因 外 ,还 存在 记忆 基因 、 非 记忆 
基因 和 后 响应 基因 3 类 于 时 诱导 基因 在 重复 干旱 胁迫 中 发 挥 作 用 ,其 中 记忆 基因 在 后 期 胁迫 反应 中 转录 水 平 
更 明显 :2 。 另 一 种 机 制 解释 为 胁迫 可 使 DNA. 甲 基 化 ,引起 表 观 遗传 印记 的 发 生 ,这 种 印记 是 可 遗传 
BESS) 。 未 来 的 研究 将 在 分 子 和 生物 化 学 水 平 上 进一步 解释 重复 胁迫 的 适应 和 记忆 响应 机 制 。 


5 结论 


花生 靖 期 预 书 早 胁迫 提高 植株 重复 干旱 胁迫 下 叶片 含水 量 ,减轻 重复 干旱 对 植株 造成 的 生理 伤害 ,在 光 
会 作用 豚 提 高 对 重复 干旱 的 抵御 能 力 ,并 在 复 水 后 快速 恢复 到 正常 水 分 条 件 下 植株 生长 水 平 。 花 生 植 株 可 印 
记 预 二 旱 胁 迫 的 生理 响应 ,再 次 暴露 于 干旱 胁迫 时 表现 更 为 迅速 和 强烈 的 生理 防御 和 快速 的 生理 恢复 机 制 。 
在 生产 实践 中 ,可 利用 这 种 胁迫 记忆 机 制 进 行 抗旱 锻炼 。 
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